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摘要 : 阐述 昆虫 的 性 别 决定 机 制 是 理解 昆虫 性 别 分 化 调控 的 理论 基础 ,也 为 人 类 有 效 控制 害虫 开辟 了 新 方向 。 昆 
虫 性 别 决定 机 制 存在 复杂 性 和 多 样 性 ,但 主要 是 内 因 即 性 别 决定 基因 级 联 互 作 调 控 的 结果 。 本 文 对 近年 来 基于 性 
别 决定 基因 级 联 互 作 的 昆虫 性 别 决定 机 制 研究 进行 了 综述 ,主要 包括 性 别 决定 基因 概况 和 重要 性 别 决定 相关 基因 
的 分 子 级 联 互 作 关系 。 目 前 发 现 昆 虫 重要 性 别 决定 相关 基因 主要 集中 在 常 染色 体 上 , 且 部 分 基因 之 间 存 在 紧密 的 
级 联 互 作 , 如 Sxl, tra, dsx, esd Fil fem 等 。 在 这 些 基 因 中 ,tra/fem—edsx 的 调控 模式 在 已 报道 的 昆虫 中 存在 共性 , 即 
tra 和 dsx 相对 较 保守 且 tra 通过 性 特异 剪 切 来 调控 下 游 dsx 的 转录 形式 。 目 前 大 多 数 昆 虫 的 性 别 决定 机 制 还 不 清 
楚 , 但 近年 来 模式 昆虫 性 别 决定 机 制 取 得 了 一 定 进 展 ,对 非 模 式 昆 虫 的 研究 还 处 于 起 步 阶 段 但 却 越 来 越 受 到 重视 。 
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Abstract; Clarifying insect sex determination mechanisms can lay a strong theoretical basis for sex-ratio 
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manipulation, and can also help us to develop new ways for effective pest control. Insects have evolved a 
bewildering diversity of mechanisms to generate the two sexes. However, the sexual development of an 
insect is mainly defined through a hierarchical control of several sex determining genes. This article 
summarized the recent studies and progress in sex determination mechanisms in model insects, focusing 
on genes and their cascade interactions involved in sex determination. Previous studies have demonstrated 
that the important sex determination genes are mainly located on autosome, and some of them have close 
cascade interactions, such as Sxl, tra, dsx, csd, fem, etc. Among these genes, tra and dsx are 
functionally conserved, and tra regulates the transcription of the downstream gene—dsx through sex- 
specific alternative splicing. The tra/fem—>+dsx mode of sex determination is prevalent in most studied 
insects. Although sex determination mechanisms in most insects remain largely unclear, the study of sex 
determination mechanisms in some model insects has achieved great progress in recent years. Moreover , 
the mechanism study of sex determination in non-model insects has attracted extensive attention though it 
is still in its infancy stage. 

Key words; Insects; sex determination mechanism; hierarchical regulation; transformer gene; doublesex 


gene; alternative splicing 
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生物 的 两 性 是 如 何 产 生 , 又 是 如 何 进化 的 ,这 是 
发 育 和 进化 生物 学 研究 的 一 个 重大 问题 。 性 别 决 定 
是 物种 进化 选择 的 结果 ,也 是 生物 生命 活动 的 基本 
特征 。 两 性 生物 的 性 别 决 定 与 分 化 不 仅 是 个 体 正常 
发 育 和 生存 所 不 可 或 缺 的 ,也 是 种 族 繁衍 延续 的 物 
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质 基 础 。 昆 虫 作为 地 球 上 数量 最 多 的 动物 群体 , 依 
据 性 别 决定 初始 信号 的 来 源 ,其 性 别 决定 机 制 可 大 
致 分 为 3 类 :合子 型 (zygotic) ,由 遗传 差异 决定 性 
别 ; 母 代 型 ( maternal ) ,由 昆虫 母体 决定 性 别 ; 环境 
型 (environmental) ,由 环境 条 件 决 定性 别 (Sanchez， 
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2008 ) 。 由 于 此 种 分 类 方式 还 没有 得 到 国际 上 的 普 
遍 认可 ,本 文 依旧 采用 物种 类 群 对 昆虫 性 别 决定 机 
制 进行 归纳 和 阐述 。 根 据 已 有 研究 报道 ,对 于 存在 
性 染色 体 的 昆虫 ,如 双 翅 目 果 蝇 ,其 性 别 主 要 取决 于 
性 染色 体 X 的 浓度 (Erickson and Quintero, 2007) ; 
而 对 于 被 认为 没有 性 染色 体 的 昆虫 ,如 膜 翅 目 金 小 
蜂 Nasonia ,其 肉 雄 虫 之 间 存 在 整套 染色 体 数目 的 成 
倍 变化 即 单 双 倍 体 型 (Beukeboom and van de Zande, 
2010; van de Zande and Verhulst, 2014 ) 。 除 了 内 在 
因素 ,科学 家 还 发 现 外 在 因素 如 环境 温度 或 内 共生 
细菌 也 可 影响 个 别 昆虫 的 性 别 决定 (Campos et al., 
1990 ; 2007 ; 2012 ; 
Sugimoto and Ishikawa，2012 ) 。 虽 然 昆 虫 性 别 决 定 
机 制 存 在 复杂 性 和 多 样 性 ,但 主要 还 是 由 常 染色 体 
上 调控 体 细胞 和 两 性 生殖 细胞 的 性 别 决定 基因 紧密 
级 联 互 作 的 结果 。 本 文 就 基于 性 别 决定 基因 级 联 互 
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中 被 激活 ,继而 导致 SXL 早期 蛋白 只 能 在 雌 虫 中 存 
在 ,但 Sxl-pm 在 雌雄 虫 中 都 能 被 激活 ,并 于 胚胎 后 
期 开始 发 挥 作用 (Sanchez, 2008 ) JK, Sxl 通过 
选择 性 剪 切 在 肉 雄 虫 中 分 别 产 生性 特异 表达 , 雌 虫 
编码 得 到 功能 型 SXL 和 蛋白质, 而 雄 虫 由 于 缺乏 SXL 
早期 蛋白 ,只 能 得 到 无 功能 的 SXL E H i (Bell et 
al., 1988; Bachiller and Sanchez, 1991), WH SXL 
和 蛋白质 还 能 参与 调控 Sxl PERE SE BY VY ( Bell et al., 
1991) , 即 形成 自我 调节 的 循环 ,使 Sxl 在 果 蝇 整个 
发 育 历 期 中 保持 稳定 (Cline, 1984) , 且 SXL 和 蛋白质 
又 能 次 第 调控 下 游 靶 基因 tra 的 选择 性 剪 切 ( Boggs 
et al., 1997) ,使 其 发 生肉 特异 可 变 剪 切 ,产生 功能 
型 TRA EAE. WERP, 功能 型 TRA 蛋白质 与 
tra-2 的 产物 TRA-2 蛋白 质 协同 调控 果 蝇 性 别 决定 
级 联 的 末端 基因 dsx ( Burtis and Baker, 1989) ,使 其 
发 生肉 特异 剪 切 ,产生 成 熟 的 mRNA ,编码 DSX" 和 蛋 









































作 的 昆虫 性 别 决定 机 制 研究 进展 进行 了 综述 。 








1 双 翅 目 昆 虫 性 别 决 定 


Rha Drosophila melanogaster EJ IW H F 
RRR , E PER RE DL IRERE YE Sl 
决定 主要 取决 于 性 染色 体 X 的 浓度 (Erickson and 
Quintero, 2007) , XX 为 肉 性 ,X 为 雄性 。 早 在 1988 
年 ,Nagoshi 等 就 提出 , 果 蝇 的 雌 / 雄 体 细胞 性 别 决 定 
是 一 个 级 联 互 作 调 控 的 复杂 过 程 ,即位 于 级 联 上 游 
的 基因 通过 选择 性 剪 切 得 到 性 特异 可 变 剪 切 体 , 继 
而 调控 下 游 革 基因 的 性 特异 剪 切 ,完成 性 别 分 化 
( Nagoshi et al., 1988 ) 。 果 量 中 与 两 性 及 生殖 相关 
的 基因 多 达 2 505 个 (Haerty et al., 2007) ,到 目前 为 
止 ,已 有 30 个 基因 确认 参与 其 体 细胞 性 别 决 定 和 两 
性 生殖 细胞 的 分 化 (Schiitt and Nöthiger, 2000), H 
中 Sxl (Sex lethal) 是 果 蝇 性 别 决定 途径 最 上 游 的 关 
键 调控 基因 (Cline, 1978; Penalva et al., 1996; 
Penalva and Sanchez, 2003) , 它 与 下 游 其 他 性 别 决 
定 基因 tra ( transformer ) , tra-2 ( transformer-2 ) 和 dsx 
(doublesex ) 分 子 级 联 互 作 共 同 完 成 果 蝇 的 性 别 决 定 
(Baker and Ridge, 1980) 。 

黑 腹 有 果 蝇 性 别 决定 的 初始 信号 是 性 染色 体 X 
的 浓度 ,Sxi 作为 初始 信号 的 作用 训 标 ,位 于 性 别 决 
定 级 联 的 顶端 ,参与 体 细胞 性 别 决定 剂量 补偿 和 卵 
子 发 生 (Schiitt and Nöthiger, 2000), Rtg P HJ Sxl 
有 具 有 两 个 启动 子 一 一 早期 启动 子 (Sxl-pe) 和 晚期 启 
动 子 (Sxl-pm) (Salz et al., 1989), Sxl-pe R FE WE E 












































白质 ( Hoshijima et al., 1991; Tian and Maniatis, 
1993) ;在 雄 虫 中 ,由 于 功能 型 TRA 蛋白 质 的 缺失 ， 
导致 dsx 发 生 雄 特异 剪 切 , 得 到 DSX” 和 蛋白 质 。 
DSX” 和 DSX” 蛋白 质 能 调控 果 晶 性 别 分 化 未 端 靶 
基因 的 活性 (Burtis and Baker, 1989) ,产生 性 别 分 
化 (图 1: A). 

随 着 对 双 翅 目 昆 虫 性 别 决定 分 子 机 制 研究 的 深 
入 , 果 蝇 性 别 决定 相关 基因 的 同 源 物 在 其 他 双 计 日 
昆虫 中 陆续 被 发 现 。 例 如 Sad 同 源 基因 在 家 蝇 
Musca domestica 、 地 中 海 实 蝇 Ceratitis capitata、 红 色 
金晶 Chrysomya rufifacies £ W M hy Megaselia scalaris 
中 均 被 成 功 克 隆 ,但 这 些 昆 虫 的 Sal 均 无 性 特异 表 
达 , 因 此 很 可 能 与 性 别 决定 无 关 ( Muller-Holtkamp， 
1995; Meise et al., 1998; Sievert et al., 2000) ;tra 同 
源 基因 在 柑橘 果实 蝇 Bactrocera oleae、 地 中 海 实 蝇 、 
家 蝇 中 也 被 克隆 得 到 ,但 与 果 蝇 不 同 的 是 ,这 些 昆虫 
的 tra 可 进行 自我 反馈 调节 ,无 需 SXL 蛋白质 的 参 
与 便 能 使 功能 蛋白 只 存在 于 肉 虫 体内 (Pane et al., 
2002; Lagos et al., 2007; Hediger et al., 2010) ;tra-2 
FRIE AEZ YE SI AT Lf SB Ei R P 
发 现 , 在 这 些 物种 中 ,tra-2 参与 tra 的 自我 调控 及 
dsx mRNA Ri A% HI ME F S BY Y (Burghardt et al., 
2005; Salvemini et al., 2009 ; Sarno et al., 2010) ; dsx 
PREREZE ie DE A AS SE LP A 
双 翅 目 昆 虫 中 均 存 在 , 且 均 能 通过 选择 性 剪 切 实行 
性 特异 调控 ,编码 DSX 和 DSX” 蛋 白质 ( Kuhn, 
2000; Hediger et al., 2004; Lagos et al., 2005), R 
蝇 sw 一 tra( +tra-2) 一 dsx 的 性 别 决定 级 联 在 非 果 
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Fig. 1 
A; 黑 腹 果 蝎 Drosophila melanogaster ( Verhulst et 
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图 1 模式 昆虫 的 性 别 决定 级 联 互 作 
Sex determination cascade in model insect 
al., 2010b) ; B: 西 
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species 


i Ty BEE Apis mellifera (Nissen et al., 2012); C: 金 小 蜂 Nasonia vitripennis 


(Shukla and Nagaraju, 2010) ; D: 家 等 Bombyx mori ( Nagaraju et al., 2014; Sakai et al., 2014) ; E: 赤 拟 谷 盗 Tribolium castaneum. 


晶 属 的 其 他 双 翅 目 昆 虫 中 只 是 部 分 保守 ,tra (+ 











tra2)—> dsx 的 调控 模式 在 双 翅 目 昆 虫 中 更 普遍 


(Hediger et al., 2010), BZ, SOME 


定 级 联 互 作 都 是 以 dsx 为 末端 调控 基因 ,以 性 特异 
达到 性 别 分 化 
的 目的 。zra 作为 dsx 的 上 游 调 控 基 因 ,在 除 果 蝇 属 
外 的 其 他 双 翅 目 昆虫 中 高 度 保 守 , 可 行 自我 反馈 调 


剪 切 体 的 形式 实现 性 特异 表达 ,最 终 





节 ,在 性 别 决定 中 起 到 关键 作用 。 


昆虫 的 性 别 决 


2 ASMA REA RE 





Ae H BE R ag) (HE sal) eS Hi fi A BR AE ( Heimpel 
and de Boer, 2008 ) : 雄 虫 为 单 倍 体 ,由 未 受精 卵 发 
育 而 来 ; 肉 虫 为 二 倍 体 ,由 受精 卵 发 育 而 来 。 近 末 交 
配种 群 中 也 会 出 现 二 倍 体 雄 虫 , 这 种 丰 
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且 多 数 不 育 ,给 种 群发 展 带 来 不 利 影 响 。 膜 翅 目 昆 
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虫 通常 会 采取 一 系列 选择 机 制 ,如 清除 二 倍 体 雄 虫 、 
选择 性 自我 杀 卵 .选择 性 授精 等 来 控制 二 倍 体 雄 虫 
的 产生 (Santomauro et al., 2004; {aj MAB, 
2008 ) 。 

补偿 性 性 别 决定 机 制 和 母 代 印记 机 制 被 认为 是 
腊 怒 目 昆 虫 最 主要 的 两 种 性 别 决定 机 制 。 前 者 以 蜜 
蜂 为 代表 ,csd (complementary sex determiner ) 基因 编 
码 的 CSD 蛋白 质 是 蜜蜂 性 别 决 定 的 初始 信号 
(Gempe et al., 2009; Gempe and Beye, 2011) ,其 隶 
JR SRE ARIK, TEA ES GE H ERK tra 相 
似 , 蜜 蜂 中 任意 2 个 性 别 相关 的 不 同等 位 基因 结合 ， 
都 会 产生 活性 CSD 蛋白 质 ,进而 诱导 雌性 发 育 ; 任 
意 2 个 相同 等 位 基因 或 单个 等 位 基因 结合 ,不 能 
生活 性 CSD 和 蛋白质, 进而 诱导 雄性 发 育 ( Beye et al., 
2003; Beye, 2004) 。 功 能 型 CSD 和 蛋白 质 作 为 一 个 
潜在 的 剪 切 因子 对 fem(feminizer) 基因 实施 剪 切 , 使 
其 在 雌 虫 体内 产生 有 功能 的 PEM EAE. Fem 与 
csd 一 样 隶属 于 SR 蛋白 家 族 , 同 为 果 蝇 tra 的 同 源 
基因 (Hasselmann et al., 2008) ,在 种 群 中 无 等 位 基 
特异 性 ,在 两 性 间 有 性 特异 剪 切 体 ,并 通过 性 特异 
剪 切 体 的 方式 参与 体 细胞 性 别 决定 及 生殖 细胞 的 分 
化 (Gempe et al., 2009)。 蜜 蜂 中 还 发 现 了 果 晶 tra- 
2 的 同 源 基因 , 它 在 蜜蜂 中 存在 不 同 剪 切 体形 式 , 但 
无 性 特异 表达 ,RNAi 实验 证 实 tra-2 作用 于 jem W 
雄 剪 切 体 及 dsx 雌性 剪 切 体 ,对 蜜蜂 性 二 态 的 形成 
至 关 重 要 ( Nissen et al., 2012), HAAS, BREN 
性 别 决 定 机 制 已 初 现 模型 :csd 的 杂 合 度 给 蜜蜂 性 别 
决定 提供 了 初始 信号 , 雌 虫 中 tra-2 作为 csd 的 辅助 
因子 ,协助 csd 完成 fem 的 雌性 剪 切 , 且 与 FEM 和 蛋白 
质 结 合 ,使 其 形成 自我 调节 的 循环 ,维持 功能 蛋白 的 
产生 。 且 tra-2 能 与 fem 协同 调控 dsx AMEE BY HY , 
维持 峻 性 发 育 。 雄 虫 中 不 存在 CSD 及 FEM 功能 
白 tra-2 便 能 促使 fem 发 生 雄 特异 剪 切 ,维持 雄性 发 
育 ( 图 1: B), 

母 代 印记 以 金 小 蜂 Nasonia 为 例 ,其 基因 组 中 
不 存在 蜜蜂 性 别 决定 初始 信号 csd ( Werren et al., 
2010)。 母 代 tra mRNA 前 体 的 输入 起 到 关键 的 调 
控 作 用 ,未 受精 卵 发 育成 单 倍 体 雄 虫 , 且 仅 仅 遗 传 了 
母 代 基因 组 ,而 受精 卵 发 育 为 双 倍 体 雌 虫 ,同时 遗传 
了 父 代 和 和 母 代 的 基因 组 。 母 代 基 因 组 的 输入 阻碍 了 
未 受精 单 倍 体 雄 虫 中 tra 等 位 基因 的 转录 , M TE ME 
虫 中 ,受精 作用 引发 了 其 父 代 基因 组 中 tra 等 位 基 
因 的 转录 。 上 肉 虫 中 的 TRA 蛋白 质 建立 了 一 个 自我 
调节 的 循环 ,持续 提供 功能 型 TRA 蛋白 质 ,促使 dsx 
































































































































mRNA 前 体 发 生肉 特异 剪 切 ,促进 上 肉 性 发 育 
(Verhulst et cl.，2010a ) 。 雄 虫 中 由 于 缺乏 合子 的 
TRA 蛋白质, 因此 无 法 建立 tra 自我 调节 的 循环 , 导 
BY tra 和 dsx 发 生 雄 特异 剪 切 (Shukla and Nagaraju, 
2010) (B11: C)» 

ee REA H Be E BH H Be HY HE a ER EL 
联 , 发 现 二 者 性 别 决定 的 初始 信号 不 同 , 且 上 游 基因 
的 调控 模式 也 存在 差异 ( 果 蝇 由 性 特异 剪 切 体 调 
探 ,蜜蜂 由 等 位 基因 的 杂 合 性 调控 ) o fem 虽然 在 结 
Fa) ESRI tra 相似 ,并 能 对 dsx 剪 切 体 实施 调控 ， 
但 果 蝇 的 tra 只 调控 体 细胞 性 别 决定 ,不 直接 参与 两 
性 生殖 细胞 的 分 化 , 且 无 法 形成 自我 调节 的 循环 ,与 
fem 不 尽 相 同 。 尽 管 昆 虫 性 别 决定 机 制 存 在 多 样 性 ， 
但 tra/ fem—>dsx 调控 模式 在 多 数 昆 虫 中 高 度 保守 。 


3 SHA RHA RE 


ZÆ Bombyx mori 是 鳞 翅 目 昆 虫 的 代表 , 雌性 
为 异型 配子 ZW ,雄性 为 同型 ZZ(Ezaz et al., 2006) , 
且 遗 传 证 据 表 明 ,家 和 蛋 的 性 别 决定 由 观 染色 体 上 的 
雌性 化 因子 (Fem ) 控制 ,与 Z 染色 体 和 常 染色 体 的 
数量 无 关 ( Hasimoto, 1933) 。 由 于 W 染色 体 被 包括 
长 末端 重复 、 非 长 末端 重复 等 大 量 转 座 子 元 件 所 占 
据 (Abe et al., 1998 , 2000, 2005, 2010) ,人 研究 人 员 
至 今 未 能 从 W 染色 体 鉴定 到 编码 性 别 决定 相关 功 
能 蛋白 的 基因 。 但 近年 来 发 现 ,一 个 来 自 W 染色体 
的 转录 本 piRNAs 能 与 PIWI 和 蛋白质 相 互 作用 ,进而 
抑制 昆虫 性 腺 中 转 座 子 的 活性 (Kawaoka et al., 
2011 ) 。 特 别 是 最 近 研 究 发 现 , Fem 产生 的 piRNA 
是 家 在 性 别 决 定 的 初始 信号 , 它 的 靶 基 因 是 位 于 2Z 
染色 体 上 的 Wasc。 实 验证 明 ,piRNA 能 促进 Masc 
mRNA 的 裂解 ,降低 上 肉 性 胚胎 中 Mase 的 表达 水 平 ， 
FAKAME. m Mase 和 蛋白质 也 能 全 面 抑 制 
HER Z 染色 体 上 基因 的 表达 ,调控 家 看 的 剂量 补偿 
和 雄性 胚胎 的 雄性 化 ( Kiuchi et al., 2014)。 

随 着 家 和 看 全 基因 组 测序 工作 的 完成 ,许多 果 蝇 
性 别 决定 相关 基因 的 同 源 基 因 在 家 看 中 陆续 被 发 
现 。 如 Sal 在 家 春 中 无 性 特异 表达 ,似乎 与 其 性 别 
决定 无 关 ( Niimi et al., 2006 ) ;tra-2 存在 不 同 剪 切 
形式 ,编码 6 个 蛋白 亚 型 (Niu et al., 2005) ,但 RNAi 
沉默 tra-2 对 家 看 dsx 的 性 特异 前 切 及 上 肉 虫 发 育 无 
影响 ,只 影响 家 盔 雄 虫 中 浴 丸 的 发 育 (Suzuki et al., 
2012) 。 因 此 ,tra-2 很 可 能 只 与 家 盔 早 期 界 刀 的 形 
态 发 生 有 关 ,而 与 其 性 别 决定 无 关 ;dsx TEAR HE AS f] 
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组 织 间 存在 性 特异 表达 ,雌雄 分 别 剪 切 为 性 特异 蛋 
白 (DSX” 和 DSX" ) (Suzuki et al., 2001) ,是 家 等 性 
别 级 联 调控 未 端的 双开 关 基 因 。DSX'" 在 肉 虫 中 蜡 
位 表达 可 促使 肉 虫 肉 性 生殖 器 的 不 正常 分 化 及 部 分 
雄性 特征 显现 (Suzuki et al., 2005) ,DSX* 可 作为 正 
调节 和 蛋白 调控 上 峻 性 特异 储藏 蛋白 SPl1 和 卵黄 蛋白 原 
基因 (主要 在 上 肉 虫 中 表达 ) (Suzuki et al., 2003 ) 。 此 
外 在 果 蝇 中 ,dsx 的 性 特异 剪 切 需要 TRA 和 TRA-2 
的 协同 作用 (Nagoshi and Baker, 1990) ,然而 到 目前 
为 止 ,家 看 基因 组 中 尚未 发 现 tra 的 同 源 基因 (Mita 
et al., 2004; Xia et al., 2004) , H. tra-2 被 证 实 与 性 
别 决定 无 关 , 说 明 家 价 wx 的 调控 模式 和 果 蝇 不 同 ， 
其 dsx 雄 特 异 剪 切 可 由 另外 两 个 关键 基因 (PS! 和 
IMP) 共 同调 控 决 定 (Suzuki et al., 2010), PSI 是 一 
MEE KH 功能 区 的 RNA 结合 蛋白 ,在 家 乔 中 无 性 
特异 表达 , 却 能 与 dsx 的 CEL 区 特异 性 结合 共同 调 
控 dsx mRNA 前 体 的 雄 特异 剪 切 (Suzuki，2008 ) 。 
IMP 隶属 于 VICKZ 家 族 , 是 KH 型 的 RNA 结合 蛋 
白 ,最 早 被 发 现 于 小 鼠 和 人 类 细胞 中 ,调控 胰 马 素 类 
似 物 生长 因子 I (IGF-I) HFE (Nielsen et al., 
1999) ,后 证 实 与 细胞 极 性 和 迁移 、 细 胞 增殖 及 癌症 
有 关 (Yisraeli ，2005 ) 。 家 看 IMP 同 源 基因 位 于 Z 
染色 体 上 ,在 雄 虫 中 有 特异 表达 ,能 提高 PST 与 CE1 
区 的 结合 活性 进而 激发 dsx mRNA 前 体 的 雄 特 异 剪 
切 (Suzuki et al., 2010), ZÆ HEH, Fem 可 直接 
或 间接 地 抑制 IMP 的 表达 , 正 是 由 于 IMP 蛋白质 的 
缺失 ,继而 促使 dsx 发 生 雌 特异 剪 切 ,产生 利于 雌性 
发 展 的 DSX' EAR. MAAR p, 由 于 缺乏 
Fem ,/MP 能 在 虫 体 整个 发 育 历 期 中 表达 ,有 上 且 可 与 
PSI 紧密 结合 从 而 致使 dsx 发 生 雄 特异 前 切 ,产生 利 
于 雄性 发 展 的 DSX" 蛋白 质 ( Nagaraju et al., 2014; 
Sakai et al., 2014) (图 1: D)» 

综 上 所 述 , 家 看 性 别 决定 的 初始 信号 是 Fem 产 
AE AEE piRNA , 它 能 调控 下 游 丢 基因 Masc 的 裂 
解 ,导致 家 和 蛋 的 肉 性 化 。 虽 然 家 看 中 能 找到 许多 果 
蝇 性 别 决 定 相 关 基 因 的 同 源 基 因 ,但 功能 验证 后 发 
现 只 有 dss 在 其 性 别 决定 中 起 作用 , 且 不 同 于 果 蝇 
TRA + TRA2 的 协同 调控 模式 ,家 看 dsx 的 调控 由 
PSI 和 IMP 共同 完成 。 尽 管家 在 性 别 决定 级 联 的 初 
始 信 号 及 其 靶 标 基因 、 末 端 基因 及 其 调控 基因 已 研 
究 清 楚 , 但 Masc 4 PSI + IMP 之 间 的 联系 仍 是 一 片 
ZH, Mase 下 游 靶 基因 的 分 离 和 上 鉴定 ,以 及 Masc 
E PSI + IMP 关系 的 建立 将 是 今后 家 看 性 别 决定 机 
制 研究 的 重点 。 















































































































































4 鞘翅 目 昆 虫 性 别 决 定 


IRA Tribolium castaneum (EW $5 #4 A BL E 
的 代表 ,其 性 别 决定 为 XXAXY 系统 (XX 为 雌性 ,XY 
为 雄性 ) , 近 2 年 对 其 参与 肉 / 雄 体 细胞 性 别 决定 和 生 
殖 细 胞 分 化 的 分 子 机 制 研究 取得 了 一 些 进展 。 

首先 在 亦 拟 谷 次 基因 组 中 找到 了 果 晶 dsx，, tra 
和 tra-2 的 同 源 基因 , 且 发 现 dsx 有 性 特异 剪 切 体 ， 
RNAi 沉默 dsx ,对 赤 拟 谷 盗 具 虫 产 卵 量 及 卯 的 孵化 
均 有 人 负 作 用 (Shukla and Palli, 2012b) ;tra 也 有 性 特 
异 剪 切 体 ,RNAi 沉默 后 , 雌 虫 ra 同时 出 现 肉 雄 剪 
切 体 形式 ,是 dsx 雌 特 异 剪 切 体 消 失 , 只 出 现 雄性 形 
式 , 而 雄 虫 tra 和 dsx 剪 切 体 形式 无 变化 (Shukla and 
Palli, 2012a) ;tra-2 在 雌雄 中 有 3 种 相同 的 剪 切 体 ， 
RNAi 实验 证 实 其 参与 调控 tra 的 性 特异 剪 切 及 dsx 
的 雌性 剪 切 (Shukla and Palli, 2013) (图 1: E), 
由 此 ,Shukla 和 Palli (2013 ) 提出 了 赤 拟 谷 盗 性 
别 决定 级 联 的 架构 , 母 代 tra mRNA 只 在 肉 虫 中 翻 
译 得 到 TRA 初期 蛋白 ,继而 促使 受精 卵 的 tra 
mRNA 前 体 发 生肉 特异 剪 切 ,产生 功能 型 TRA 和 蛋白 
质 而 作用 于 下 游 dsx ,使 其 发 生肉 特异 剪 切 ,得 到 雌 
特异 蛋白 DSX 。 雄 虫 中 可 能 存在 一 种 未 知 的 M 
子 ,抑制 了 tra mRNA 的 翻译 ,或 减少 了 母 代 tra 的 
转录 ,又 或 抑制 了 ira 自身 的 反馈 调节 ,导致 了 TRA 
初期 蛋白 的 缺失 ,使 tra 编码 得 到 无 功能 的 蛋白 质 
进而 促使 dsx 发 生 雄 特异 剪 切 ,得 到 DSX" 和 蛋白质。 
TRA-2 蛋白 质 同 时 参与 雌雄 中 tra 的 调控 及 dsx 的 
准 性 剪 切 。 综 上 所 述 , 赤 拟 谷 盗 的 性 别 决 定 分 子 机 
制 与 非 果 晶 属 的 双 翅 目 昆 贝 有 较 高 的 相似 性 , 即 dsx 
为 性 别 决定 级 联 末端 调控 基因 ,tra 在 上 肉 虫 中 可 进行 
自我 反馈 调节 ,tra-2 参与 tra 的 自我 调控 及 dsx KIWE 
寺 异 剪 切 ,似乎 赤 拟 谷 盗 的 性 别 调控 模式 与 双 计 日 
昆虫 tra( + tra2)—dsx 的 模式 基本 一 致 。 


5 半 翅 目 昆 虫 性 别 决 定 


昆虫 性 别 决定 机 制 研 究 多 集中 在 双 翅 目 和 膜 翅 
FL, ee a Be fig HAHHA H , Ee H E rp R 
烟 粉 我 的 相关 研究 还 处 于 初步 探索 阶段 ,可 以 说 
“知之 甚 少 ” 。 蚜 虫 和 烟 粉 副 与 金 小 蜂 和 蜜蜂 类 似 ， 
其 性 别 决定 由 染色 体 控 制 且 都 存在 单 双 倍 体型 
(Wilson et al., 1997; Blackman and Cahill, 1998) 。 
蚜虫 基因 组 中 能 找到 果 晶 性 别 决定 相关 的 Sxl, dsx 
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和 tra-2 等 22 个 同 源 基 ( International Aphid 
Genomics Consortium, 2010) , 烟 粉 乱 中 目前 只 报道 
克隆 得 到 tra-2 (Xie et al., 2014) , 且 通 过 搜索 蚜虫 
1 烟 粉 乱 基 因 组 注释 信息 ( 烟 粉 剧 基 因 组 基本 完成 
日 还 未 发 表 ) 都 未 能 发 现 类 似 膜 翅 目 昆 虫 性 别 决 定 
通路 的 关键 调控 基因 tra, 男 外 还 发 现 蚜虫 性 别 决定 
多 与 环境 因素 变化 相关 , 如 光 周 期 和 温度 能 影响 雄 
虫 发 育 及 后 代 多 态 性 (Lees，1959 ) ,这 都 说 明 半 翅 
目 蚜虫 和 烟 粉 乱 性 别 决 定 机 制 可 能 和 膜 翅 目 单 双 倍 
体 机 制 不 同 ,但 后 续 功 能 研究 还 未 见证 实 报道 。 
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6 结论 与 展望 


昆虫 性 别 决定 机 制 存 在 多 样 性 和 复杂 性 , 除 受 
性 染色 体 /党 染色体 (X/A ) 比率 或 环境 影响 外 ,其 
上 肉 / 雄 体 细胞 性 别 决定 和 生殖 细胞 分 化 都 是 内 在 性 
别 决定 相关 基因 级 联 调控 的 结果 。 其 中 Sxl, tra, 
dsx, csd Fil fem 等 基因 被 较 多 的 研究 报道 ,这 些 基因 
之 间 存 在 紧密 的 级 联 互 作 ,在 性 别 决定 中 起 着 关键 
作用 。 比 较 不 同 昆虫 的 性 别 决 定 级 联 发 现 ,dsx VE 
为 性 别 决定 级 联 的 末端 基因 在 所 有 昆虫 中 高 度 保 
SF, H. tra/fem—rdsx 的 调控 模式 在 很 多 昆虫 中 存在 
FEE. MAXA PSI + IMP 一 dsx 调控 模式 tra 自我 调 
节 循 环 及 tra-2 新 功能 的 出 现 ,都 说 明了 在 进化 过 程 
中 dsx 的 上 游 调 控 基因 及 级 联 调控 的 初始 信号 发 生 
了 改变 ,导致 了 昆虫 性 别 决 定 机 制 多 样 性 的 产生 
(Verhulst et al., 2010b) 。 

以 往 的 性 别 决定 机 制 研 究 多 见于 模式 生物 , 且 
近年 来 对 模式 昆虫 性 别 决定 机 制 研 究 取 得 了 很 大 进 
展 。 随 着 更 多 非 模式 昆虫 全 基因 组 测序 工作 的 完 
成 ,性 别 决定 相关 基因 的 有 效 注释 ,特定 性 别 决定 基 
因 的 克隆 ,性 特异 剪 切 体 的 发 现 ,影响 性 别 分 化 剪 切 
体 的 功能 验证 ,这 都 将 为 进一步 阅 明 昆虫 性 别 决定 
的 分 子 机 制 和 进化 机 理 带 来 极 大 帮助 ,也 将 是 未 来 
研究 昆虫 性 别 决 定 机 制 的 一 个 主要 方面 。 
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